

















between  turnover  and  nestedness  in  the  quantification  of  biotic  homogenization. 
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Fig. 3 Nonmetric multidimensional scaling of the herb layer community composition of the Lady Park 
Wood permanent plots in 1979 and 2009. The three configurations show plot dissimilarities based on 
three different indices: βsor, βsim and βnes (see methods for details). Lines connect the two 
vegetation surveys for each individual permanent plot and visualise temporal plot‐level shifts. 
Because the ordination of the βnes‐based dissimilarities was performed in one dimension, the 
second axis was replaced by a plot number.   
 
Discussion 
The biotic homogenization of communities has emerged as an important component of the current 
biodiversity crisis during the past several years. As the study of the causes and consequences of 
homogenization are so fundamental for conservation (Olden et al. 2004; Clavel et al. 2011), its 
proper quantification is of more than philosophical importance. The patterns of homogenization 
determined using dissimilarity measures actually encompass both real species turnover and 
nestedness (review: Olden 2006; Olden and Rooney 2006). We observed no decrease in the mean 
Sørensen dissimilarity among plots over three decades of forest understorey vegetation 
development and so we could have concluded that no taxonomic homogenization has taken place. 
Yet, the among‐community structure did change markedly over time. The vegetation of Lady Park 
Wood exhibited significant and directional changes over the past three decades, a decrease of the 
plot‐level species richness and a strong reduction of the total species pool. Many species that used to 
occur in a limited number of plots, i.e., those that contributed much to the compositional 
differentiation among plots, were lost and were virtually not replaced by other species. In effect, the 
variation in the species composition from plot to plot shifted towards a structure with reduced true 
species turnover and larger differences in species richness derived from nested patterns (Fig. 2b, c). 
We argue that such temporal patterns clearly reflect homogenization, despite the fact that an 
analysis with a classic dissimilarity index would indicate otherwise. 
Olden and Rooney (2006) defined taxonomic homogenization as ‘the increase in the taxonomic 
similarity of two or more biotas over a specified time interval’. In the narrow sense, this refers to the 
reduction of the true turnover, without the influence of differences in species richness (i.e., α 
diversity). Here we used Simpson dissimilarity to show that the similarity of understorey vegetation 
significantly increased over time (cf. Naaf and Wulf 2010). Another possibility to discern whether the 
community dissimilarity results more from turnover or is rather due to differences in α diversity is to 
use null models (e.g., Van Calster et al. 2007; Baeten et al. 2010; Chase et al. 2011). Since biotic 
homogenization often goes together with changes in α diversity, similar measures of community 
dissimilarity that are not confounded by species richness are particularly suitable for homogenization 
studies. The βnes index in turn quantifies the relative difference in species richness among sites 
conditional upon the sites being nested (equation 4), i.e., it does not actually quantify species 
replacements. The question is therefore whether such metric is appropriate to partly assess 
homogenization. We argue it does because homogenization principally refers to the processes of 
local species loss and/or spread of already common species, which potentially create species richness 
differences and nestedness, and not to the patterns created by these processes and the metrics to 
quantify them (Olden and Poff 2003; Olden and Rooney 2006). 
In addition to the changes in among‐plot taxonomic similarities over time, we also determined 
within‐plot shifts using the same indices to further unravel the patterns of vegetation change. The 
strong directionality of forest herb layer vegetation shifts is consistent with other resurvey studies 
(Fig. 3a; e.g., Lameire et al. 2000; Taverna et al. 2005; Baeten et al. 2009) and appeared to be mainly 
driven by species losses resulting in nested patterns rather than real species turnover within a plot. 
The considerable βnes dissimilarities between plot‐pairs showed that the 2009 community was 
generally nothing more than an impoverished subset of the 1979 vegetation (Fig. 3c). Many of the 
locally rare species (not frequent in old records) were lost over time while their replacement by other 
species was limited. Such findings are relevant for conservation, but, to date, not any other 
understorey resurvey study has distinguished between these temporal patterns of change. 
The potential environmental drivers of understorey vegetation changes in temperate forests are 
various, and different drivers often occur simultaneously (review Verheyen et al., in press). Previous 
studies have for instance found clear evidence for the importance of changes in forest management 
or canopy succession (e.g., Kirby and Thomas 2000; Van Calster et al. 2008; Rogers et al. 2008; 
Baeten et al. 2009; Keith et al. 2009), changed deer abundances (e.g., Kirby and Thomas 2000; 
Rooney et al. 2004; Taverna et al. 2005), increased atmospheric deposition of acidifying and 
eutrophying pollutants (e.g., Lameire et al. 2000; Van Calster et al. 2007; Baeten et al. 2009; Keith et 
al. 2009) or past habitat loss and fragmentation (e.g., Rogers et al. 2009). For Lady Park Wood, 
canopy succession and deer (over)abundance are probably the main drivers. Since the last cutting 
intervention at least six decades ago, the canopy structure and composition shifted significantly 
(Peterken and Jones 1987, 1989). Tree and shrub inventory data in our vegetation plots showed 
significant increases in the average basal area (from about 24 m².ha‐1 to 29 m².ha‐1) and an increase 
in the dominance of later successional, highly shade casting species such as Fagus sylvatica and Tilia 
cordata. In this way, several light‐demanding forest herbs were lost (e.g., Hypericum spp., Epilobium 
angustifolium) and other shade‐tolerant or shade‐avoiding species could persist and expand (e.g., 
Mercurialis perennis, Allium ursinum, Dryopteris filix‐mas) (cf. Van Calster et al. 2008; Baeten et al. 
2009). 
The overabundance of deer and the impact on the vegetation are common in British woodlands 
(Kirby and Thomas 2000; Kirby 2001) and deer are also an important driver in Lady Park Wood. A 
population of fallow deer (Dama dama) has profoundly influenced forest regeneration at least since 
1945 (Peterken and Jones 1989) and current densities are high enough to prevent any regeneration. 
Deer exclosures within the reserve, for instance, exhibit a more diverse vegetation that illustrate the 
impact of deer (Unpublished data). Certain shade‐tolerant herbs such as Lamiastrum galeobdolon 
and Lysimachia nemorum did not persist in our plots, but were found in the exclosures. These species 
are expected to persist under canopy succession but were nevertheless lost due to grazing. Together, 
the vegetation changes in this strictly unmanaged forest reserve illustrate that the lack of forest 
management, in combination with other landscape‐level changes such as increased deer 
populations, may cause the local flora to decline fairly rapidly. Lady Park Wood, itself, is a research 
reserve, so there is no question of resuming felling there, but in the rest of the Wye Valley woods 
there is a need to reduce deer populations and maintain regular forest management to favour the 
herb layer diversity. Of course, other species groups such as epiphytes and saproxylic species may 
respond differently to the lack of management and their conservation should also be taken into 
account. 
In summary, the environmental changes in Lady Park Wood have reduced the local species richness 
and the pool of species occurring in the vegetation plots and profoundly restructured the plot to plot 
variation in species composition. The environmental changes filtered out many of the species that 
differentiated among plots (e.g., light demanding herbs), leading to lower turnover and increased 
nestedness where plots which have fewer species became merely a subset of the more species rich 
plots. Furthermore, in this paper, we illustrated that we should move beyond the simple 
quantification of homogenization using classical indices and approaches. We therefore strongly 
advocate that the conceptual development of the homogenization framework should be paralleled 
with appropriate ways to quantify the patterns resulting from homogenization. This may be achieved 
easily, by carefully integrating the various recent progresses made in the β diversity research field. 
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